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父 方 投资 与 性 角色 逆转 现象 : 锣 斯 类 昆虫 的 婚礼 食物 
及 对 性 选择 方向 的 影响 
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摘要 : 大 多 数 动 物 在 繁殖 过 程 中 ， 肉 性 在 得 殖 过 程 中 要 比 雄性 付出 更 大 投资 ， 如 相对 于 精子 较 大 的 卵子 细胞 ， 较 长 的 育 幼 
时 间 等 ， 因 而 在 交 转 过程 中 ， 峻 性 具有 选择 权 ， 而 雄性 之 间 相 互 竞争 以 取得 与 肉 性 的 交配 权 。 然 而 自然 世界 中 并 不 总 是 竞 
争 的 雄性 (competitive male) 一 选择 的 雌性 〈selective female) 这 种 婚配 形式 。 在 每 斯 类 昆虫 中 ， 雄 性 同样 具有 较 大 的 父 方 投 
资 。 在 纂 殖 期 间 ， 雄 性 但 斯 争 相 鸣叫 ， 求 偶 ， 且 在 交配 后 要 给 予 肉 性 特殊 的 营养 物质 一 一 精 包 ， 供 肉 性 取 食 。 因 此 在 特定 
情况 下 ， 肉 性 之 间 将 进行 竞争 以 获取 雄性 馆 偶 ， 雄 性 变 得 更 具有 选择 性 。 影 响 这 种 性 角色 逆转 的 主要 因素 是 可 获得 资源 的 
紧缺 。 父 方 投资 理论 和 性 选择 理论 预测 雄性 显著 地 对 后 代 投 资 时 ， 雌 性 将 表现 出 典型 的 雄性 特征 ， 她 们 竞争 追求 性 活跃 的 
雄性 ， 而 雄性 将 表现 出 典型 的 唆 性 特征 ， 对 配偶 具有 选择 性 。 钱 斯 类 昆虫 中 这 种 特殊 的 性 角色 逆转 现象 符合 性 选择 理论 和 
父 方 投资 理论 的 预测 。 
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Abstract: Parental investment theory and sexual selection theory suggests that investment by males through courtship 
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feeding of their mates may represent an important source of nutrition and ultimately influences patterns of sexual selection. 
In certain insects males provide nutritional products from reproductive accessory glands during mating; these are either 
eaten by the female or are absorbed in her genital tract. Male busherickets (Orthoptera: Tettigoniidae) feed their mates 
with an elaborate spermatophore consisting of a spermatophylax» which is eaten by the female after mating» and a sperm 
ampulla, eaten after the ejaculate has emptied. Studies of the species with very large spermatophores have revealed a 
role-reversal in reproductive behaviour, with females aggressively competing for males capable of producing spermato- 
phores. Population density» nutritional condition and operational sex ratio are the three main affecting factors . 
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大 多 数 动物 在 繁殖 过 程 中 ， 上 典 性 产生 较 大 的 卵 
子 而 雄性 产生 较 小 的 精子 ， 同 时 ， 上 肉 性 还 要 抚育 后 
代 。 上 峻 性 在 繁殖 过 程 中 要 比 雄性 付出 更 大 投资 ， 因 
而 在 交配 过 程 中 ， 一 般 是 雄性 之 间 竞 争 以 取得 肉 性 
的 选择 《 尚 玉 遇 ，1998)。 然 而 在 许多 昆 忠 中 上 肉 性 
没有 育 幼 行为 ， 而 是 雄性 在 繁殖 过 程 中 付出 较 大 投 
资 ， 如 荔 斯 的 精 包 Cspermatophore). HEVESE HT ÆR 


给 配偶 的 猜 物 、 负 子 晴 的 雄性 育 幼 等 ， 甚 至 有 些 物 
种 的 雌性 在 交配 后 取 食 雄性 的 身体 。 这 使 得 繁殖 过 
程 中 的 父 方 投资 大 于 和 母 方 投 资 《Thomhill，1976; 
Gwynne, 1997; Zeh and Smith, 1985). Triver (1972) 
预测 当 雄 性 对 后 代 有 很 大 投资 时 ， 雌 性 将 表现 出 典 
型 的 雄性 特征 ， 即 她 们 将 竞争 追求 雄性 ， 而 雄性 将 
表现 出 典型 的 肉 性 特征 ， 即 对 配偶 具有 选择 性 ， 性 
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角色 逆转 现象 将 会 出 现 〈Trivers，1972)。 决 定 受 精 
和 父 方 投资 策略 的 关键 在 于 和 母 方 及 其 后 代 增 加 适合 
度 和 存活 率 所 需 的 资源 。 竹 斯 类 昆虫 即 是 一 类 父 方 
投资 显著 大 于 母 方 投 资 的 动物 。 本 文 作者 考查 了 得 
斯 类 昆虫 的 父 方 投资 的 耗费 与 收益 、 有 限 资 源 及 性 
角色 逆转 以 探讨 了 父 方 投资 的 有 效 性 。 


1 繁 斯 类 昆虫 婚礼 食物 (nuptial gift ) 
的 形式 、 功 能 和 进化 


BME KALA BREE Be RAK 
类 。 这 两 类 昆虫 的 交配 行为 具有 很 近 的 亲缘 关系 ， 
都 采用 了 精 包 外 挂 ， 体 内 受精 的 繁殖 行为 模式 。 在 
繁殖 期 间 一 般 是 雄性 鸣叫 ， 求 僵 ， 吸 引 雌性 前 来 交 
配 。 交 配 结 束 后 雄性 产生 一 精 包 《spermatophore》 
挂 在 雌性 生殖 器 末端 。 莹 斯 的 精 包 由 三 部 分 组 成 ， 
最 外 面 是 粘 质 的 精 护 〈spermatophylax)， 一 般 语 含 
重 白 质 等 营养 成 分 ， 里 面 是 较 硬 的 精 芮 《sperm am- 
pula) FPA SRR CHD. ZEE EH R 
BEAST AB SE BENEA BB oy a Hr A BB oC BR 
小 ， 有 的 种 类 仅 具 有 精 芮 和 精液 ， 没 有 精 护 结构 
(Gwynne, 1990). 
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图 1 精 包 结构 模式 图 


Fig. 1 The structure of spermatophore 


关于 精 护 生态 学 上 的 功能 和 进化 起 源 ， 一 直 存 
在 较 大 的 争论 (Gwynne，1990; Sakaluk， 1986; 
Simmons» 1989; Wedell; 1994; 
1984; Heller and Rinhold; 1994; Rinhold and Heller: 
1993)。 主 要 分 为 迫 于 性 选择 压力 的 精子 保护 假说 
和 迫 于 上 自然 选择 压力 的 父 方 投资 理论 。 自 然 选 择 与 
性 选择 的 基本 区 别 在 于 : 前 者 是 依据 个 体 的 存活 和 
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生殖 能 力 进行 选择 的 ， 而 后 者 则 只 依据 个 体 获 得 配 
RREH CHES. 1998). 

精子 保护 假说 认为 婚礼 食物 是 雄性 取悦 雌性 的 
“RAL”, 雄性 送 给 雌性 “礼物 ”以 获得 受精 权 : 在 
肉 性 取 食 精 包 的 时 候 ， 精 子 趁机 进入 雌 虫 体内 ， 等 
待 卵 子 排 出 时 完成 受精 。 因 此 婚礼 食物 Cnuptial 
gift》 的 功能 是 阻止 峻 性 吃 掉 精 子 ， 具 有 较 大 精 包 
的 雄性 将 有 较 多 的 精子 参与 受精 。 雄 性 提供 “ 彩 
礼 ”的 能 力 通常 与 个 体 大 小 呈正 相关 ， 个 体 较 大 的 
雄性 往往 会 在 雄 雄 竞 争 中 获胜 或 受到 雌 虫 的 “ 青 
睐 ”。 此 假说 的 证 据 主 要 有 Sakaluk (1984) 发 现 雌 
虫 取 食 精 包 的 时 间 刚 好 与 完整 的 精子 传输 时 间 相 一 
致 ， 证明 精 护 具 有 保护 精子 不 被 雌性 吃 掉 的 功能 。 
同时 ， 一 些 不 具有 精 护 结构 的 莹 斯 与 具 精 护 结构 的 
得 斯 相 比 ， 在 交配 后 并 不 立即 离开 上 肉 忠 ， 有 和 较 长 时 
间 的 守护 《mating guard)， 阻 止 肉 虫 取 食 精英 ， 从 
另 一 个 方面 证 明了 精 护 的 精子 保护 功能 《Sakaluk， 
1984). 

RT E BX er VA Un BK TR PT 
mo SMe one SAAS 10% 以 上 ， 如 
Gampsocleis gratiosa E 13% (TJia and Jiang» 1999; Jia 
et al.» 2000), Requena verticalis 占 16% ( Gwynne» 
1986), MI Ehippiger ephippiger 则 高 达 40% Ritchie 
et al .，1998)， 远 大 于 保证 精子 完全 传输 所 需 。 且 
上 峻 性 会 有 一 个 完全 的 性 不 应 期 (refractory period) 
(Gwynne，1988)。 这 表明 这 种 在 产生 精 包 上 的 代谢 
投资 不 仅 是 一 种 保证 受精 的 需要 ， 还 是 对 后 代 的 投 
资 。Gwynne 应 用 放射 性 标记 雄性 的 精 包 ， 发 现 精 
包 中 的 营养 成 分 可 以 进入 卵 ， 即 后 代 体 内 。 所 以 精 
包 是 一 种 对 后 代 的 投资 。 作 为 投资 方 的 雄性 对 后 代 
的 父 权 具有 和 较 高 的 目 信 ，Gwynne 试验 中 的 11 组 一 
HEPA ME R. verticali 中 有 10 对 的 后 代 完 全 来 自 先 交 
配 的 雄 虫 《Gwynne，1988)。 

父 方 投资 理论 并 没有 完全 否定 精子 保护 假说 。 
性 选择 也 是 一 种 目 然 选择 的 形式 《〈 尚 玉昌 ，1998)。 
Gwynne 总 结 认 为 ， 这 种 父 方 投资 起 源 于 性 选择 压 
FI, MSC BARRA ATR. ARES SET. A 
护 从 无 到 有 ， 从 小 到 大 的 各 个 物种 ， 是 处 在 不 同 进 
化 时 段 的 代表 (Gwynne，1988，1990)。 

长 斯 类 昆虫 还 一 些 其 它 物质 做 为 父 方 投资 。 生 
活 在 特殊 环境 中 的 得 斯 以 环境 中 的 紧缺 或 关键 资源 
为 “彩礼 ” 送 给 雌性 ， 如 沙漠 中 的 灶 马 星 Gryllodes 
sigillatus 雄性 的 精 包 中 水 份 占 82% (Will and 
Sakaluk, 1994)。 
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2 父 方 投资 的 代价 与 收益 


付出 昂贵 的 精 包 后 ， 雄 性 恢复 身体 及 再 次 产生 
精 包 需要 较 长 时 间 ， 如 R. verticalis 为 5 天 (Ritchie 
et al.» 1998), G. gratiosa N3K FRR), XIF 
雄性 交配 次 数 就 要 受 限 ， 意 味 着 雄性 交配 机 会 的 减 
少 。 

父 方 投资 可 以 增加 配偶 和 后 代 的 适合 度 
(Ritchie et al.» 1998; Will and Sakaluk， 1994)。 精 包 
主要 成 分 是 重 和 白质， 这 些 营养 成 分 最 终 流 癌 交配 雌 
性 的 “子宫 ”和 成 熟 的 卵 内 。 试 验 表 明 增 加 婚礼 食 
物 导 致 蚊 的 数目 增加 和 卵 的 体积 增 大 《Simmons， 
1988)。 较 大 的 卵 增加 了 后 代 的 适合 度 。 在 R. ver- 
ticalis 中 ， 产 较 大 卵 肉 性 的 后 代 渡 过 寒冬 的 概率 增 
加 《Rithie et al.» 1988). IEE Gryllus bimaculatus 
中 取 食 多 个 精 莱 在 增加 卵 的 大 小 和 孵化 成 功率 上 与 
繁 斯 取 食 精 护 的 效果 是 相似 的 《Will and Sakaluk， 
1994). 

上 肉 性 取 食 较 大 的 精 包 同 样 也 缩短 了 子 代 发 育 的 
时 间 ， 将 使 子 代 成 忠 的 个 体 较 大 ， 无 论 是 肉 性 或 雄 
性 ， 都 会 在 与 同性 的 竞争 中 获胜 《Rithie et al.» 
1998)。 较 大 的 雄性 更 易 受 到 上 肉 虫 的 “偏爱 ”CGw- 
ynne，1984; Grean and Dunn，1999)。 较 大 的 雌性 产 
卵 力 较 高 ， 更 易 获 得 交配 机 会 《Lynam et al.» 
1992)。 为 肉 性 提供 精 包 总 的 利益 就 在 于 传递 这 种 
遗传 优势 ， 增 强 后 代 的 性 竞争 能 


3 性 角色 逆转 现象 的 理论 基础 和 证 据 


性 选择 作用 的 强度 和 方向 依赖 于 两 性 生殖 投资 
的 差异 和 获得 配偶 的 难 易 程度 。 当 两 性 的 投资 的 差 
异 大 体 相等 时 ， 如 在 单 配 性 鸟 类 中 峻 岛 和 上 肉 鸟 共同 
喂养 欠 鸟 ， 性 选择 作用 的 强度 就 比较 弱 。 两 性 的 生 
殖 投资 差异 很 大 时 ， 通 常会 发 生 激烈 的 配偶 竞争 ， 
即 投资 少 的 一 性 《通常 是 雄性 ) 为 争夺 投资 多 的 一 
AMES CHES. 1998). 

当 可 获得 的 食物 质量 差 或 资源 紧缺 时 ， 梭 性 得 
斯 提供 “彩礼 ”的 能 力 将 相对 降低 ， 此 时 ， 雄 性 的 
精 包 就 成 为 一 种 稀缺 的 物质 资源 ， 而 这 种 资源 完全 
被 雄性 所 控制 。 肉 性 间 为 获得 这 种 资源 就 需要 进行 
竞争 ; 雄性 将 选择 适合 度 较 高 的 肉 性 ， 保 证 投资 的 
有 效 性 即 后 代 的 适合 度 较 高 。 这 时 性 角色 逆转 现象 
将 会 出 现 CGwynne, 1981). 





营养 条 件 直 接 影响 雄 忠 提供 婚礼 食物 的 能 
低 质 量 食物 饲养 下 的 雄 G. gratiosa 会 减少 精 包 中 
干 物质 食量 (Jia et al.» 2000). aT E. ephippiger 
在 高 营养 组 中 表现 出 正常 的 性 角色 ， 而 在 低 营 养 组 
中 表现 出 性 角色 逆转 现象 。 拒 绝 配 偶 试 图 交配 都 发 
生 在 雄性 ， 竞 争 则 在 肉 性 中 出 现 。 性 角色 逆转 的 雄 
性 鸣叫 的 频率 和 强度 都 明显 下 降 CRitchie et al.- 
1998). 

种 群 密度 影响 可 获得 食物 在 整个 种 群 中 的 分 
布 ， 从 而 间接 影响 雄性 提供 “彩礼 ”的 能 力 。 摩 门 
得 斯 Anabrus simplex 在 低 密度 下 表现 正常 的 性 角 
色 ， 而 在 高 密度 下 表现 性 角色 逆转 现象 。 表 现 为 肉 
性 聚集 在 一 起 ， 雄 性 在 其 中 选择 配偶 《Gwynne; 
1984). 

两 性 在 交配 活动 中 的 所 扮演 的 角色 经 常 与 特定 
时 期 内 处 于 性 活跃 状态 的 肉 雄 性 数量 之 比 即 有效 性 
比 《operational sex ratio) AX. MEHER TET RIE W 
能 上 的 差异 常常 会 导致 有 效 性 比 的 改变 。 如 R. 
verticalis 雌性 不 应 期 为 4 天， 而 雄性 恢复 期 为 5 天 ， 
肉 性 的 性 不 应 期 与 雄性 恢复 所 需 时 间 的 不 一 致使 性 
Ekim HE (female-bias sex ratio)， 雄 性 资源 变 得 相对 
稀缺 (Ritchie et al.» 1998). KTA ZELE FAE 
角色 逆转 现象 的 试验 研究 还 比较 少 。 











4 总 结 


Ra | 





上 肉 雄 两 性 在 繁殖 过 程 中 的 关系 是 一 个 引人入胜 
的 话题 。 他 们 在 整个 过 程 中 既 合 作 又 冲突 ， 既 相互 
依赖 又 相互 制约 。 双 方 都 要 充分 地 利用 对 方 的 资源 
来 保证 目 己 的 遗传 效率 ， 同 时 又 充分 利用 目 己 的 资 
源 来 控制 对 方 。 昆 虫 中 这 种 性 角色 逆转 现象 表明 雄 
性 可 以 控制 雌性 繁殖 所 需 的 限制 性 资源 。 在 繁 斯 
中 ， 这 种 资源 是 含 蛋白 质 丰 高 的 精 包 。 这 种 父 方 投 
资 也 是 上 肉 性 及 其 后 代 所 需 的 限制 性 资源 。 因 此 ， 雄 
性 的 父 方 投资 策略 是 十 分 有 效 的 。 虽 然 它 可 能 限制 
了 雄性 在 一 个 繁殖 季节 中 的 交配 次 数 ， 但 它 保 证 了 
它们 对 配偶 的 选择 地 位 ， 较 高 的 父 权 和 适合 度 ， 以 
友 后 代 的 繁殖 潜能 。 
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